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摘 要 海洋储碳机制及其对全球变化的响
应是当前全球变化研究领域的重大科学问
题，也是薄弱环节和难点所在，如何阐明典型
海洋生态系统固碳过程和储碳机制，评估全
球变化的影响，并进一步探寻古海洋沉积记
录及其与现代过程的关联，建立海洋典型生
态系统沉积碳库变动与全球变化联系仍是当
前全球变化研究的核心问题。针对这一重要
科学问题，国家重点研发计划“全球变化及应
对”重点专项“海洋生态系统储碳过程的多
尺度调控及其对全球变化的响应”项目，围绕
核心主题“固碳过程-储碳机制-酸化影响-碳
库变动”开展了系统的研究。近两三年来研
究工作取得若干显著进展，较系统地阐明了
西太平洋中低纬度边缘海浮游植物群落的时
空格局、多样性特征与演变机制，深入揭示了
海洋酸化抑制固氮束毛藻固氮和生长及其机
理，揭示了南海珊瑚钙化对气候变化和海洋
酸化的响应，为进一步深入阐明海洋生态系
统储碳的调控机制及其对全球变化的响应这
一科学问题奠定了良好的基础。
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1 研究背景
海洋碳循环是全球碳循环的关键环节，也是当
今全球变化研究前沿领域之一。海洋是地表系统中
最大的碳库，自工业革命以来，海洋吸收了约 48% 的
人为排放 CO2 ( Libes，2009 ) 。作为海洋储碳的重要
途径，生物泵和微型生物碳泵均由生态过程驱动，其
储碳机制受到生态系统结构与过程的影响。海洋上
层生物群落结构和功能，特别是浮游植物类群组成、
浮游动物摄食和垂直迁移、微型生物有机碳代谢等
各种生物功能类群的生命活动驱动有机碳生产、传
递、转化、降解、矿化、输出等过程，影响了整个海洋
生态系统的储碳效率。同时，海洋吸收人为排放 CO2
导致海洋酸化，海洋酸化已经对海洋生物乃至整个
生态系统造成明显影响，但酸化对海洋生态系统固
碳和储碳过程的影响及其机制尚不清楚。利用重建
古环境与古气候记录，探讨海洋沉积碳库与气候环
境变化和人类活动的关联，可从更长时间尺度上认
识海洋生态系统储碳对全球变化的响应，但是由于
难以获得理想的高分辨率泥质沉积记录，以及缺乏
合适的地球化学替代指标，导致了我们对人类活动
影响下 的 沉 积 碳 库 变 动 与 全 球 变 化 关 联 的 认 识
不足。
因此，海洋储碳机制及其对全球变化的响应是
当前全球变化研究领域的重大科学问题，也是研究
的薄弱环节和难点所在。2016 年立项的国家重点研
发计划“全球变化及应对”重点专项项目“海洋生态
系统储碳过程的多尺度调控及其对全球变化的响
应”，针对上述科学问题，以边缘海“固碳过程-储碳
机制-酸化影响-碳库变动”为核心主题，通过阐明
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典型海洋生态系统固碳过程和储碳机制，评估全球
变化的影响，并进一步探寻古海洋记录及其与现代
过程的关联，建立海洋典型生态系统的沉积碳库变
动与全球变化的联系，以此来揭示海洋生态系统储
碳过程多尺度调控机理( 黄邦钦等，2017 ) 。本文将
简要 综 述 项 目 自 2016 年 启 动 以 来 的 若 干 重 要
进展。
2 重要研究进展
2． 1 西太平洋中低纬度边缘海浮游植物群落演变
格局、多样性及其对固碳储碳的调控机制
受气候变化和人类活动等多重影响，边缘海是
海-陆-气圈层之间相互作用最为剧烈的区域，该区域
生态系统的高时空变异性，使得边缘海成为研究海
洋生物泵最佳、也最具科学挑战性的试验场。本项
目以西太中低纬度边缘海( 南海和东海) 为现场研究
区域，利用项目组积累的长时间数据集和近 3 年的
现场观测与实验，运用多种国际先进的同位素示踪、
光合色素标志物、宏基因组学等方法，系统阐明了浮
游植物群落的时空格局、演变趋势、环境影响机制，
揭示了浮游植物固碳机理与净固碳通量。
( 1) 浮游植物群落结构演变格局、生态位特征
和环境影响机制
基于 12 年浮游植物光合色素的数据集，采用基
于生态位特征( niche-based) 的分析思路，并结合多
种统计学手段，研究发现南海浮游植物群落的空间
格局呈 5 种分布模式( 见图 1 ) ( Xiao et al． ，2018 ) 。
通过拟合浮游植物各类群实际生态位曲线，表征浮
游植物对环境变化响应的实际生态位特性，确定了
浮游植物各类群的平均生态位和生态位宽度，及其
与沿环境梯度的规律性，表现为中等生态位的宽度
较宽，较低或较高生态位的宽度较窄，表明极端环境
条件下浮游植物的生态位特异性较强。有些生态位
之间相关性非常明显，环境因子之间本身的相关性，
在浮游植物的生态位上也能体现出来。这些趋势体
现了浮 游 植 物 不 同 类 群 在 环 境 因 子 之 间 的 权 衡
( trade-off) 。生态位特征将南海浮游植物各类群划
分为几个明显的类型，且这些类型所对应的浮游植
物类群与观测到的浮游植物分布趋势基本一致，表
明浮游植物群落结构的变化是各类群在温度、光照
和营养浓度之间权衡的结果。
( 2) 微微型真核生物多样性、群落构建机制、丰
图 1 基于不同类群实际生态位的南海浮游植物空间分布模式
( 修改自 Xiao et al． ，2018)
富种与稀少种子群落差异性分布模式
自然界典型微型生物群落一般由少量丰富种和
大量稀少种构成，丰富种基于丰度优势，通常在能量
流动和物质循环中起重要作用，历来被认为是生态
系统的重要组成部分。近年来，随着高通量测序技
术的发展，逐渐揭示出海洋微型生物群落中稀少种
也具备重要生态功能。此外，丰富种和稀少种子群
落由于内在物种组成差异，构建机制可能不同。以
东海和南海微微型真核浮游生物群落为研究对象，
采用 454 高通量测序技术，揭示了这两大边缘海上
层水体中微微型真核生物丰富种与稀少种子群落差
异性分布模式( Wu et al． ，2017) 。在表层水体，丰富
种较多受到扩散限制，而稀少种较多受到环境过滤
影响; 在次表层水体，二者均较少体现环境过滤，而
较多受到扩散限制影响。此外，丰富种和稀少种子
群落均显示出明显季节性差异分布模式。
( 3) 全球变化对边缘海浮游植物群落重构的影
响及其机制
预测生态系统生物群落在全球变化背景下的变
动趋 势 是 生 态 学 的 难 题 之 一。采 用 群 体 生 态 学
( synecology) 的生态位方法，基于东海 14 年( 2002 ～
2015 年) 浮游植物光合色素数据，以硅藻和甲藻的特
征色素岩藻黄素和多甲藻素为指标，通过广义线性
模型( GLMs) 、广义相加混合模型( GAMMs) 等多种
统计学手段，建立了东海硅藻和甲藻对主要环境因
子的响应模式( Xiao et al． ，2017b) 。模型显示，硅藻
和甲藻对温度和营养盐( 氮、磷及其比值) 变化的响
应模式不同: 硅藻偏好低温和高营养盐，而甲藻对温
度和营养盐相对不敏感，倾向于低磷和高氮磷比的
环境。在假设温度和氮磷比( 取对数) 各升高两个单
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位的情景下，模型预测东海约 60% 的区域将出现硅
藻生物量下降，约 70%的区域甲藻生物量将升高( 见
图 2 ) ，变 化 最 大 的 近 岸 区 域 硅 藻 生 物 量 将 降 低
19%，甲藻生物量将升高 60%。将显著改变东海浮
游植物群落结构，从而影响边缘海生态系统功能和
碳的生物地球化学循环。
图 2 模型预测显示未来全球变暖和富营养化双重压力下，东海将出现硅藻生物量下降( A) 和
甲藻生物量升高( B) ( 修改自 Xiao et al． ，2017b)
( 4) 南海海盆区浮游植物固碳机理与群落净生
产力
新型海洋初级生产力遥感算法是将基于光吸收
和浮游植物类群分辨的一种新颖的初级生产力模
型，发展浮游植物类群的遥感算法和厘清不同类群
光合固碳效率是发展这个算法的两个必备条件。原
绿球藻是南海海盆浮游植物的优势类群，在夏季的
表层甚至次表层叶绿素最大层( DCM) ，原绿球藻都
可占据 50%以上，对自然海区中原绿球藻固碳机理
的研究，阐明了原绿球藻的光合固碳效率及其影响
机制，获得了更准确的海盆生态系统固碳遥感关键
参数。项目在南海海盆开展的研究发现( Xie et al． ，
2018) ，在自然环境中，光反应中心 II( PSII) 失活或非
光化学淬灭在原绿球藻光合作用过程中扮演极其重
要的角色，浮游植物光合作用最终用于净固碳的能
量分配比例较为恒定，但最 终 用 于 进 行 光 合 作 用
( PSII 电子传递或净初级生产) 的比例非常小，绝大
部分吸收的光以热量的形式散失。
群落净生产力是浮游植物初级生产力和群落呼
吸的差值，是衡量上层海洋固碳和碳输出潜力的重
要指标。项目利用厦门大学在南海布放的生地化剖
面漂流浮标( BGC-Argo) 所测量的水体溶解氧浓度，
通过构建上层氧通量模型解析不同物理过程对溶解
氧变化的贡献，获得群落净生产力 ( Huang et al． ，
2018b) 。这种原位估算海盆生态系统群落净生产力
的方法，可观测到高时间分辨率变化特征。通过该
方法估算得到南海中部海盆上层海洋年群落净固碳
2． 7 ± 1． 0 mol C m －2 yr －1。季节分布上，呈现东北季
风盛行时期的净群落生产力大于西南季风盛行的月
图 3 南海中部海盆上层溶解氧通量的各分量随时间的变化
( A) 及上层海洋净群落生产力( B) ( 修改自 Huang et al． ，2018b)
份( 见图 3) ，在 1 月出现峰值，夏季则出现短暂异养
状态。相对于卫星遥感，BGC-Argo 的方法不受大气
校正的影响，同时可以获得卫星遥感观测不到的次
表层的生物光学信息，通过海色卫星和生地化浮标
两种平台的互补，可以发展更加立体全面的海洋生
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态系统固碳的观测体系。
( 5) 南海中层( 弱光层) 颗粒物的输出通量
准确定量弱光层颗粒输出通量是极具挑战的研
究。项目采用水体210Po-210Pb 不平衡与颗粒物输送的
关系，获得了南海西部真光层与和弱光层水体不同
深度颗粒物的输出通量( Ma et al． ，2017) ，结果显示
了南海陆架中层水体颗粒物输出通量均显著高于同
站位真光层颗粒物的输出通量，进一步证实该海域
陆架沉积物存在显著的水平输送。综合西沙海域沉
积物捕集器结果( Dong et al． ，2016 ) 和 SEATS 站不
同季节210Po-210Pb 的分布特征( Wei et al． ，2014 ) ，发
现广泛存在南海陆架区沉积物向海盆区中层水体的
输送，考虑到藻华及陆架沉积物水平输送过程的非
连续性，短时间尺度内上述过程可以显著改变真光
层向中层海洋的颗粒有机碳输出通量，影 响 储 碳
效率。
2． 2 海洋酸化对浮游植物参与的关键碳、氮循环过
程的影响及其机制
海洋吸收了近 1 /3 人为排放的 CO2，有效缓解了
大气 CO2水平的上升速度及随之引发的气候变化，同
时，吸收大量 CO2的海洋正以迄今 3 亿年来最快的速
度酸化，影响海洋生态系统和海洋生物地球化学循
环。项目以不同营养盐条件( 大洋寡营养、近岸富
营养) 海洋生态系统中的关键浮游植物类群为对
象，研究海洋酸化对代表性浮游植物参与 的 关 键
碳、氮循环过程的影响及其机制，获得了以下重要
进展:
( 1) 海洋酸化对海洋束毛藻固氮影响及其机理
全球面积一半以上海洋的初级生产力( 固碳) 受
氮营养盐缺乏的限制，而优势固氮蓝藻束毛藻是寡
营养海区氮的重要来源，可贡献高达 50% 的海洋总
固氮量。因此，海洋酸化对束毛藻的影响将关系到
海洋生态系统固碳与储碳的效率。
项目在海水 CO2 上升和 pH 下降分别对束毛藻
的影响研究中，发现 CO2上升对束毛藻的促进效应要
小于 pH 下降对其的抑制效应，净效应表现出抑制束
毛藻的生长和固氮。生理、生化和蛋白质组学分析
表明，产生抑制效应的原因是酸化导致束毛藻胞质
内 pH 下降，进而降低固氮酶效率、干扰胞内 pH 稳
态和影响细胞产能( Hong et al． ，2017，Shi et al． ，
2017，Zhang et al． ，2019) 。结合自然生境下的束毛
藻常受痕量金属铁营养盐的限制，开展了铁和酸化
耦合的受控培养实验，发现酸化下的束毛藻增加铁
的投入，用以缓和固氮酶效率的下降、维持胞质 pH
的稳态和增加能量的产生。当铁限制时，为了应对
胞内铁的短缺，束毛藻加强了多种省铁和增加铁吸
收机制的运行，仍难以满足应对酸化胁迫所需增加
投入的铁( 见图 4) ，因此，酸化对铁限制束毛藻的抑
制效应更加显著。以南海寡营养海区天然束毛藻群
落为研究对象，开展了痕量金属洁净的现场培养实
验，证实了酸化降低了束毛藻的固氮速率( Hong et
al． ，2017) 。
图 4 海洋酸化对束毛藻重要生物过程的影响
( 修改自 Zhang et al． ，2019) ( A: 铁充分条件; B: 铁限制条件)
项目进一步建立了一个束毛藻的“资源最优化
分配”细胞模型。该模型模拟束毛藻胞内铁和能量
如何在无机碳吸收、光合作用、固氮作用等主要生理
过程之间的最优化分配，以及海洋酸化对几个主要
生理过程的调控。研究发现，海洋酸化对束毛藻的
影响主要在于固氮酶效率的下降和抗酸化胁迫能耗
上升，其中起主导作用的为固氮酶效率的下降。进
一步将细胞模型拓展到全球海洋，以地球系统模型
模拟的 ＲCP 8． 5 场景下 21 世纪海洋 pH、CO2 浓度和
溶解铁为输入变量，估算得到的结果显示全球海洋
束毛藻的固氮潜力将在 21 世纪内平均下降 27%，其
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中尤以铁匮乏的东南和东北太平洋的下降比例最
大，将显著影响海洋固碳和储碳潜力 ( Luo et al． ，
2019) 。
( 2) 海洋酸化对近岸富营养环境下浮游植物群
落以及异养微生物代谢的影响
通过近岸富营养水体人为模拟的水华过程，发
现 CO2加富显著提高了硅藻为优势种类的浮游植物
生长( Liu et al． ，2017) ; 同时，溶解态无机氮的吸收
效率在高 CO2环境下显著增加，浮游植物的单位叶绿
素的光合效率提升，光合固碳效率受到促进。同时，
在 CO2加富条件下，细菌碳同化的效率发生改变，总
需碳量下调，更多吸收的碳用于自身生长而用于呼
吸消耗比例减少。自养和异养类群代谢速率的同时
变化，促进整个生物群落净群落生产力升高( Huang
et al． 2018c) 。研究结果表明富营养水体中 CO2 加
富效应将会提升近岸生态系统固碳速率，对近海碳
循环产生深远的影响。
2． 3 南海典型生态系统沉积碳库记录及对海洋酸
化的响应
相对于大洋区域的碳循环研究，浅海区碳循环
被关注的程度比较低，项目通过融合现代海洋观测、
历史记录重建，构建、标定和校验量化表征珊瑚礁碳
库变动和储碳关键要素的地球化学替代指标，重建
珊瑚礁及南海近海在气候变化和海洋酸化进程中的
碳库变动记录，获得了以下重要进展:
( 1) 南海珊瑚钙化对气候和环境变化的响应
珊瑚的钙化是调控珊瑚礁无机碳库变化的主要
过程，项目针对珊瑚钙化过程中利用的碳源和钙化
率的变化特征开展研究，解读其对气候环境演变的
响应。结果表明，在每经历一次超强厄尔尼诺事件
后，南海珊瑚的 δ13C 都出现一次明显的负偏，意味着
更多具较负 δ13 C 的新陈代谢碳被利用来进行钙化，
反映超强厄尔尼诺期间的高温导致共生虫黄藻密度
的降低，从而引起虫黄藻对碳的利用效率的降低，或
者与珊瑚自身为了适应极端环境变化而对虫黄藻种
类的选择性利用有关( Wang et al． ，2018) 。在最近
1000 年以来，工业化革命以前，珊瑚的 δ13 C 与太阳
辐照量具有非常好的正相关关系，但工业化革命后，
珊瑚的 δ13C 与太阳辐照量正相关关系不存在甚至呈
现负相关关系，表明珊瑚固碳过程对不同来源碳的
利用发生了明显的变化，意味着人类排放 CO2对南海
表层海洋的碳循环产生了明显的影响( Deng et al． ，
2017a，2019) 。
通过测量计算海南岛东部和西沙七连屿的多个
近现代珊瑚的钙化率，发现西沙的珊瑚钙化率高于
海南岛东部，但均显示出在过去 200 年存在逐渐增
加的趋势( 见图 5) 。这种增加趋势与过去 200 年来
这些 海 域 海 表 温 度 持 续 升 高 有 关 ( Deng et al． ，
2017b; Xiao et al． ，2017 ) 。工业化革命以来大气
CO2增加引起的海洋酸化并没有导致该区珊瑚钙化
率的显著降低，或者其酸化的效应被该区珊瑚较旺
盛的生长所掩盖，大气 CO2或者海洋酸化影响的显著
性还没有显现。
图 5 南海北部珊瑚钙化率的变化
( A，近 200 年来的珊瑚钙化率变化;
B，海南岛东部中晚全新世以来钙化率变化)
( 2 ) 南海北部近海近 2 000 年来有机碳埋藏
变化
项目选取南海北部近海大陆架泥质区作为研究
对象，利用210Pb 和 AMS14C 两种不同测年方法建立起
可靠的年龄框架。通过对粤西近岸沉积物岩芯( YJ
Core) 的综合地球化学分析，发现该区沉积物中海洋
有机质的贡献为 10% ～ 47%，而陆源有机质的贡献
为 53% ～90%。近 2 000 年以来，陆源有机质整体上
呈现下降的变化趋势，而海洋有机质则表现出上升
的变化趋势。在距今 2 000 年 至 1 000 年期间，有机
碳埋藏速率处于相对较低的状态且未出现大的波
动，而近 1 000 年以来，有机碳埋藏速率显著提高( 见
图 6) 。进一步研究证实，近 1 000 年以来有机碳埋
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藏的增加和陆源有机碳贡献的变化主要是日益增强
的人类活动所致( Huang et al． ，2018a) 。
图 6 南海北部近海钻孔近 2000 年来有机碳埋藏
3 结 论
国家重点研发计划重点专项项目“海洋生态系
统储碳过程的多尺度调控及其对全球变化的响应”
在西太平洋边缘海浮游植物群落演变格局及其对固
碳储碳的调控机制、海洋酸化对浮游植物参与的关
键碳、氮循环过程的影响及其机制、南海北部珊瑚钙
化对全球变化和海洋酸化的响应等方面取得重要进
展，较系统地阐明了边缘海浮游植物群落的时空格
局、生态位特征与演变机制; 厘清海洋酸化对束毛藻
固氮和生长的抑制效应的分子机理，从机制上系统
全面地阐释了酸化和铁营养盐限制对束毛藻的协
同影响及其机理; 揭示了南海珊瑚钙化对气候变化
和海洋酸化的响应，以及近 2 000 年以来南海北部
近海有机碳埋藏的变化。该研究对深刻认识全球
变化下的海洋生态系统储碳、固碳过程与机制具有
重要意义，为预测全球变化对生态系统和海洋储碳
的影响和其可能带来的气候反馈提供了重要的科
学依据。
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Progress of the MAＲCO
—MAＲine CarbOn sequestration: multiscale
regulation and response to global changes
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The major scientific issue of marine carbon storage
and sedimentary carbon pool change under the influence
of global changes is the weak link and difficulty of
current global change research． How to clarify the
carbon sequestration process and carbon storage
mechanism of typical marine ecosystems，assess the
impact of global changes， and further explore the
relationship between paleo-ocean records and modern
processes， and establish the relationship between
sedimentary carbon pool change and global changes． In
response to this important scientific issue，the National
Key Ｒesearch and Development Project “MAＲCO，
MAＲine CarbOn sequestration: multiscale regulation
and response to global changes”，which was approved
in 2016，focused on the core theme“Carbon fixation-
carbon storage-ocean acidification impact-carbon pool
change”，and made remarkable progress． The different
ecosystems ( shelf，slope and basin ) in low latitude
marginal sea were systematically clarified． The spatial-
temporal pattern and variation mechanism of
phytoplankton community have been revealed． The
mechanism of inhibition of nitrogen fixation and growth
of Trichodesmium by ocean acidification has been
deeply revealed． The response of coral calcification in
the South China Sea to climate change and ocean
acidification has been revealed． The mechanism of
regulation of carbon storage in marine ecosystem and its
response to global changes has been further elucidated．
Scientific questions have laid a good foundation．
Keywords: phytoplankton community; ocean acidifica-
tion; nitrogen fixation; coral calcification; marginal
seas; global changes

